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MODELOS ESPACIALES DE ALGUNAS 
POBLACIONES DE COLEÓPTEROS 
TERRESTRES EN DOS ECOSISTEMAS 
DEL BAJO GUADALQUIVIR 
(S. W. España) 
A. de los Santos1, C. Montes1 y L. Ramírez-Díaz2. 
SUMMARY 
The spatial distributión in some soil surface coleóptera populations 
from two typical mediterranean ecosystems: grassland and pine wood-
land; during an annual cycle and, by the use of different agregation in-
dexes is analysed. 
Generally, these studied populations show spatial patterns in 
«clumps» whith different contagious levéis and a marked seasonal 
distributión. 
In relation to the structural characteristics of these populations and 
their ecological requeriments the detected patterns are explained. 
For its application the the analysis and interpretation of the den-
sity activity data, the efficiency of the various types of used agregations 
indexes is evaluated. 
1.—Departamento de Zoología, Universidad de Murcia. 
2.—Departamento de Ecología, Universidad de Murcia. 
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RESUMEN 
Se analiza durante un ciclo anual, y mediante el empleo de diferen-
tes índices de agregación, la distribución espacial de algunas poblacio-
nes de coleópteros terrestres de la superficie del suelo en un pastizal y 
un pinar típicos mediterráneos. 
De una forma general, las poblaciones estudiadas presentan mo-
delos espaciales en «agregados», con diferentes niveles de contagio y 
una marcada distribución estacional. 
Se interpretan los modelos detectados en relación con las caracte-
rísticas estructurales de las poblaciones y sus requerimientos ecológicos. 
Se evalúa la eficiencia de los distintos tipos de índices de agrega-
ción, en relación con su aplicación al análisis e interpretación de los da-
tos de densidad en actividad. 
INTRODUCCIÓN 
La distribución espacial de una población o la descripción del mo-
delo de distribución de los individuos en el espacio que ocupan, es uno 
de los aspectos de mayor relevancia en ecología descriptiva (Greig-Smith, 
1964). 
El pattern, modelo o distribución espacial, se considera una pro-
piedad fundamental de los sistemas vivos y su estudio constituye un te-
ma de gran importancia en multitud de trabajos, incidiendo en la efi-
ciencia del programa de muestreo y en el análisis e interpretación de los 
datos (Rojas, 1964). 
El estudio del modelo espacial, tiene como objetivo fundamental 
el análisis metodológico que conduce a la interpretación ecológica del 
comportamiento de una población. En una etapa inicial cuyos resulta-
dos permiten una mejor comprensión del problema, así como la for-
mulación de nuevas hipótesis para investigaciones posteriores. 
La distribución espacial de poblaciones de coleópteros terrestres de 
la superficie del suelo, a partir de datos obtenidos por trampas de caída 
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(«pit-fall traps») no ha sido abordado con profundidad. Tan sólo Grum 
(1973) y Den Boer (1979) analizan el modelo espacial de algunas pobla-
ciones de coleópteros en relación con la utilización del habitat. 
Las técnicas de empleo de las trampas de caída constituyen actual-
mente un campo de trabajo de enorme interés y de amplia difusión en 
estudios de ecología descriptiva y funcional para poblaciones de artró-
podos terrestres de la superficie del suelo (Greenslade, 1964; Duffey, 
1962; Mitchell, 1963; Hayes, 1970; Obrtel, 1971; Gist y Grossley, 1973; 
Joosse, 1975; Luff, 1979; Baars, 1979; Grum, 1980; Price y Shepard, 
1980). 
Este estudio pretende detectar e interpretar diferentes modelos de 
distribución espacial de algunas poblaciones de coleópteros terrestres 
en dos ecosistemas característicos del área del Bajo Guadalquivir, así 
como, analizar su incidencia en el proceso de obtención y análisis de 
los datos. 
MATERIAL Y MÉTODO 
El trabajo se llevó a cabo en los Pinares de Almensilla, en la pro-
vincia de Sevilla, entre los términos municipales de Almensilla, Aznal-
cázár y Puebla del Río. El sustrato sólido lo constituyen cantos y are-
nas pliocenocontinentales, con topografía en lomas moderadamente re-
cortadas por la erosión. El suelo, acidificable, y de potencial agrícola 
mediocre, está formado por arenas descalcificadas con horizontes de 
textura más fina que alternan con capas de gravas cementadas e 
impermeables. 
La vegetación potencial de alcornoque y encinas ha sido sustituida 
por plantaciones de Pinuspinea en gran parte de su superficie. El soto-
bosque está formado por un matorral acidófilo térmico, existiendo am-
plias zonas de pastizales de terófitos efímeros característicos de arena-
les oligotróficos (González Bernáldez, 1978). 
La toma de datos se realizó en dos ecosistemas diferentes en cuan-
to a sus características ambientales y de intervención humana. Por una 
parte, se estudió un sector constituido por un mosaico de pastizales, de-
terminados por la acción combinada de factores tales como pendiente, 
microtopografía, textura, profundidad de la capa freática e intensidad 
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de pastoreo. Por otra, se incluyó un sector de pinar, con sotobosque 
de jarales, relativamente bien conservado. 
Para más detalle sobre las características del medio físico natural 
de la zona de estudio ver de los Santos (1983). 
La técnica de captura consistió en la utilización de trampas de caí-
da dispuestas en una trama reticular, de tal manera que quedaran in-
cluidos la mayoría de los microhábitats que constituyen los ecosistemas 
estudiados. 
Se empleó un nuevo diseño de trampa de caída en embudo com-
partimentado (de los Santos y otros, 1983) que unifica las ventajas de 
la amplia variedad de modelos existentes. La colocación de las trampas 
se realizó teniendo en cuenta los diferentes factores que intervienen en 
la eficiencia de la captura. (Luff, 1975; Adis, 1979). 
Las trampas situadas en el pinar y en el pastizal estaban constitui-
das por 30 y 40 trampas respectivamente, en función de la superficie 
de estudio y dispuestas en hileras paralelas, separadas entre sí 5 metros 
(15 x 100 m., en el pinar y 25 x 100 m., en el pastizal). 
El período de estudio comprendió desde Agosto de 1981 a Agosto 
de 1982. Las trampas fueron vaciadas en períodos aproximados de una 
semana. Los individuos fueron contados sobre el terreno y devueltos 
al medio, salvo una pequeña muestra seleccionada que se transportaba 
al laboratorio para el estudio de los ciclos de vida. 
Los métodos estadísticos empleados para el análisis de los mode-
los espaciales de las poblaciones abarcaron desde el ajuste a distribu-
ciones de probabilidad hasta el empleo de diferentes índices de agrega-
ción (Elliot, 1977; Southwood, 1978). Los índices de agregación escogi-
dos se han utilizado tanto para el análisis del total de la captura como 
para el estudio del modelo espacial estacional. 
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índice Fórmula Referencia 
Varianza relativa 
Chi-cuadrado 
Lexis « I » L 
2 
Morisita«1»^ n(Zx )-
Coeficiente de Charlier 
2 Green «I»G (S 
Ley Potencia Taylor «b» 
Binomial Negativa «K» 
S 2 / x 
S 2 ( n — l ) / x 
S / ] / x 
- x / ( X x ) ^ - ( E x ) 
1 0 0 ( ] / s 2 - x / x) 
/ x ) — 1 / E x — 1 
<z2 o —b o = a . x 
- 2 ,
 c 2 _ x / S —x 
Lefkovitch «I»a ( l / 45 ) t an _ 1 (S 2 /CT 2 )—1 
«Mean crowding» «x» y, 
«Pahiness 
Iwao «/?» 
RESULTADOS 
: + (S2 /x) —1 
X / X 
x = a 4- p x 
Andreawartha y Birch, 
1954. 
Debauche, 1958. 
Elliot 1977. 
Morisita, 1959. 
Elliot 1977. 
Green, 1966. 
Taylor, 1961. 
Southwood, 1978. 
Lefkovitch, 1966. 
LLoyd, 1967. 
Lloyd, 1967. 
Iwao, 1968. 
En total se recogieron 16.610 individuos pertenecientes a 134 espe-
cies de 14 familias en el pastizal, y 694 individuos pertenecientes a 29 
especies de 6 familias en el pinar (de los Santos, 1983). 
Para el estudio de los modelos espaciales se consideraron 33 espe-
cies en el pastizal y 5 en el pinar, —en función de los valores de fre-
cuencia y dominancia de las poblaciones—, pertenecientes a las fami-
lias Carabidae, Tenebrionidae, Curculionidae, Dermestidae, Scymae-
nidae, Histeridae, Silphidae, Scarabaeidae y Meloidae. 
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En las figuras 1 y 2 se representan los valores de 12 índices de ajus-
te y agregación para el total de las capturas anuales de 38 poblaciones 
de coleópteros terrestres en los ecosistemas estudiados. 
El ajuste de las frecuencias observadas al modelo de Poisson se rea-
lizó mediante la razón S2/x contrastada mediante referencia a una dis-
tribución chi-cuadrado (Debauche, 1958; Greig-Smith, 1964). Se observa 
que la captura total anual en la trama de trampas presenta una razón 
S2/x muy elevada (distribución contagiosa) y significativamente distinta 
a 1, en los dos ecosistemas (Tablas 1 y 2). Tan sólo Hadrocarabus luci-
tanicus presenta, en el pinar, una distribución que se ajusta significati-
vamente a una serie de Poisson, probablemente debido a su baja densi-
dad (Elliot, 1977). 
En una primera aproximación se puede utilizar la varianza relativa 
(S2/x) para evaluar el grado de agregación de una población (Andre-
wartha y Birch, 1954). En las tablas 1 y 2 se observa que todas las po-
blaciones poseen valores elevados para este índice (S2/x> 1,67). Sin em-
bargo, la utilización de la varianza relativa para determinar el nivel de 
agregación de una población presenta graves inconvenientes, ya que de-
pende directamente de su abundancia (Levecue, 1972). Así, las especies 
dominantes, tanto del pastizal como del pinar (p.e.: Pimelia costata, 
Tentyria platyceps, Pterostichus globosus ebenus) poseen los valores más 
altos, mientras que las especies accesorias (p.e.: Licinus punctatulus gra-
nulatus, Platynus dorsalis) los valores son tan bajos que casi no son sig-
nificativamente distintos a 1. 
Otros índices empleados y basados en el cociente S2/x son el de Le-
xis «IL» y el de Lefkovitch «I a ». Estos índices ponen de manifiesto 
distribuciones contagiosas para todas las poblaciones estudiadas (Ta-
blas 1 y 2). De igual forma, se ven afectados por las mismas considera-
ciones formuladas para la varianza relativa. 
El coeficiente de Charlier «Cc» es independiente del número total 
de individuos capturados y del valor medio de su abundancia, pero no 
del tamaño de la muestra. En este estudio se han utilizado el mismo nú-
mero de unidades de muestreo para estimar la densidad de cada pobla-
ción. Por tanto, los valores obtenidos del índice «Cc» pueden ser con-
siderados como buenos indicadores del nivel de agregación de las po-
blaciones. Según este índice, las especies Licinus punctatulus granúla-
la 
Tabla 1 .- Valores de 12 índices de agregación para 33 poblaciones de coleópteros terrestres del pastizal. 
1 ) ( 2 ) ( 3 ) ( 4 ) ( 5 ) ( 6 ( 7 ( 8 ) ( 9 ) ( 10 ) 
* 
( 11 ) ( 12 ) 
CARABIDAE 
pterostichus globosus ebenus Quens 
Brachinus bellicosus Duf. 
Brachinus sclopeta F. 
Pterostichus crenulatus Dej. 
Calosoma maderae F. 
Bembidion varium 01. 
Amara aenea Deg. 
Orthomus sp. 
Hadrocarabus lucitanicus F. 
Platynus dorsalis Pont. 
Licinus punctatulus granulatus Dej. 
TENEBRIONIDAE 
Pimelia costata Waltl. 
Tentyria platyceps Stev. 
Micrositus ulyssiponensis Germ. 
Erodius goryi obtusus Alld. 
Sepidium bidentatum Sol. 
Scaurus punctatus F. 
Grabrasida parallela Sol. 
Litoborus planicollis Waltl. 
CURCULIONIDAE 
Brachycerus barbarus L. 
Thylacites latitho,rax Obr. 
Rhytidoderes plicatus 01 
Rhytirhinus sp. 
Anysorhynchus sp. 
Brachycerus callosu's Sch. 
DERMESTIDAE 
Dermestes frischi Kug. 
SCYDMAENIDAE 
Mastigus palpalis Latr. 
HISTERIDAE 
Paromalus flavicornis Herbs. 
Saprinus semistriatus Ser. 
SILPHIDAE 
Silpha striola Men. 
SCARABAEIDAE 
Trox perlatus hispanicus Waltl. 
Thyphoeus momus F. 
MELOIDAE 
Meloe procarabaeus 
2 0 , 8 8 
4 9 , 1 5 
7 6 , 8 8 
8 ,95 
6 ,32 
2 , 7 1 
3 ,59 
5 ,84 
3,17 
11 ,57 
8 ,30 
8 1 4 , 6 0 • • 
2 . 4 0 2 , 9 0 • • 
2 . 9 9 8 , 3 0 » . 
3 4 9 , 2 0 » » 
2 4 3 , 1 9 » » 
1 0 5 , 6 0 » » 
1 4 0 , 0 0 » » 
2 2 7 , 8 0 • • 
1 2 3 , 6 0 » » 
4 1 6 , 4 7 » » 
2 9 8 , 8 5 » » 
4 ,57 
7 , 0 1 
8,77 
2 , 9 9 
2 , 4 9 
1,60 
1,89 
2 , 4 1 
1,78 
3 ,40 
2 , 8 8 
0 , 9 4 
0 ,97 
0 , 9 8 
0 , 8 6 
0 , 8 0 
0 , 6 5 
0 , 6 5 
0 , 7 8 
0,7-6 
0 , 8 9 
0 , 8 5 
6 5 , 1 9 
1 6 9 , 4 5 
3 1 9 , 1 3 
1 2 7 , 7 3 
144,67 
8 8 , 6 3 
1 3 8 , 5 5 
2 2 8 , 6 9 
159 ,76 
3 6 1 , 0 4 
387 ,50 
0 , 0 1 
0 ,07 
0 , 2 6 
0 , 0 4 
0 , 0 5 
0 , 0 2 
0 , 0 5 
0 , 1 3 
0 ,07 
0 , 3 6 
0 , 4 3 
1,47 
1,87 
2 , 0 4 
1,49 
1,67 
1,51 
1 ,34 
-
-
-
-
2 , 3 5 
0 , 3 4 
0 , 1 0 
0 , 6 1 
0 ,48 
1,27 
0 ,52 
0 , 1 9 
0 , 3 9 
0 , 0 8 
0 ,07 
1,41 
4 , 2 7 
1 0 , 9 6 
1,71 
3 ,06 
1,78 
2 , 9 1 
6 ,25 
3,57 
1 5 , 2 6 
1 7 , 7 8 
6 6 , 7 0 
6 6 , 0 9 
8 3 , 3 3 
1 2 , 8 4 
7 , 7 3 
3 ,88 
3 , 9 4 
5 ,76 
3 ,03 
1 1 , 3 8 
7 , 7 9 
1,42 
3 ,94 
1 1 , 1 8 
1,69 
3 , 0 9 
1,79 
2 ,9 2 
6 , 2 3 
3 ,56 
1 4 , 9 8 
1 6 , 8 3 
1,79 
8,67 
2 3 , 5 4 
2 , 5 0 
4 , 7 2 
4 , 2 1 
3 ,70 
-
-
-
-
53,07 
3 8 , 4 5 
•24,19 
9 9 , 9 0 
1 0 , 1 9 
1 0 , 4 8 
4 , 6 1 
2 , 7 3 
2 
1 
3 
. 0 6 9 , 7 0 » » 
.4.99, 8 0 • » 
9 4 3 , 5 0 » » 
. 8 9 6 , 1 0 » » 
3 9 7 , 5 7 » » 
4 0 9 , 0 0 » , 
1 7 9 , 9 9 » » 
9 2 , 5 7 » » 
7 , 2 9 
6 ,20 
4 , 9 0 
9 , 9 9 
3 ,19 
3 , 2 4 
2 , 1 5 
1,54 
0 , 9 8 
0 , 9 6 
0 , 9 5 
0 , 9 8 
0 ,87 
0 ,88 
0 , 7 3 
0 , 4 9 
7 2 , 6 2 
7 6 , 4 7 
7 8 , 4 9 
188 ,79 
1 1 1 , 0 9 
119 ,00 
2 6 8 , 8 0 
169 ,90 
0 , 0 1 
0 , 0 1 
0 , 0 1 
0 , 1 0 
0 , 0 3 
0 , 0 4 
0 , 1 9 
0 , 0 8 
1,73 
1,65 
1,69 
1,45 
1,56 
2 , 3 4 
1,46 
-
1,86 
1,71 
1,62 
0 , 2 8 
0 , 8 1 
0 , 7 1 
0 , 1 4 
0 , 3 5 
1,51 
1,57 
1,57 
4 , 4 8 
2 , 2 1 
2 , 3 8 
8,42 
3 ,97 
1 5 1 , 7 5 
101 ,50 
6 0 , 8 4 
1 2 6 , 8 5 
1 6 , 6 4 
1 6 , 1 9 
4 , 1 2 
1,85 
1,53 
1,58 
1,62 
4 , 5 7 
2 , 2 3 
2 ,4 2 
8 ,25 
3 ,89 
2 ,17 
1,94 
2 , 5 5 
4 , 2 7 
5 ,21 
6 ,25 
4 , 5 3 
-
4 , 9 6 
7 ,85 
1,28 
3 , 0 4 
1,79 
1,76 
1 7 8 , 5 0 » » 
3 8 3 , 5 0 » » 
4 4 0 , 1 0 » » 
1 0 9 , 6 0 » » 
6 9 , 9 6 » » 
6 8 , 6 6 » » 
2 , 2 3 
3 , 0 1 
3 ,36 
1,75 
1,34 
1,33 
0 , 7 5 
0 , 9 0 
0 , 8 9 
0 , 6 0 
0 , 3 5 
0 , 3 4 
9 4 , 4 9 
8 5 , 3 8 
174 ,50 
194 ,50 
156 ,30 
100 ,70 
0 ,02 
0 , 0 3 
0 , 0 8 
0 , 1 1 
0 ,07 
0 , 0 3 
1,40 
1,48 
2 , 3 9 
-
-
-
1,12 
0 ,77 
0 , 3 3 
0 , 2 6 
0 , 4 1 
0 ,98 
2 , 0 3 
2 , 4 1 
4 , 0 0 
5 ,16 
3 ,59 
2 , 02 
8 ,39 
2 8 , 9 9 
13 ,66 
2 , 5 8 
1,12 
1,51 
1,99 
2 ,40 
4 , 0 5 
4 , 8 8 
3 ,45 
2 , 0 1 
2 ,37 
2 , 1 3 
8 ,45 
-
-
-
76,05 2.887,90» 8,61 168,43 
2,424,70»» 7, 
2 4 , 6 1 
7 ,66 
8 8 6 , 0 8 » » 4 , 9 6 
298 , 90 • • 2 ,77 
0 , 9 5 
0 , 8 4 
1 7 6 , 3 3 
199 ,60 
0 , 0 8 
0 , 1 0 
0,32 
0,25 
4,36 
4,93 
98,90 
67,76 
31,20 
8,34 
232,26»» 2,44 
2 , 4 1 
2 ,12 
93, .99»» 1,55 
7 8 , 6 0 » » 1 ,45 
0 , 5 0 
0 , 3 3 
106 ,20 
142 ,70 
0 , 0 3 
0 , 0 6 
1,76 63,53» 1,33 
0,89 
0,49 
0,60 
2,12 
3,58 
2,66 
1,68 
3,84 
4,11 
4,98 
2,13 
3,44 
8,25 
17,66 
• P<0,01; • • p 40,005 
( 1 ) Varianza relativa; ( 2 ) Chi-cuadrado; ( 3 ) índice de Lexis; ( 4 ) índice de Lefkovitch; ( 5 ) Coeficiente de Charlier; ( 6 ) índice de Green; 
( 7 ) Ley de Potencia de Taylor; ( 8 ) Parámetro de la distribución binomial negativa; ( 9 ) índice de Morisita; ( 10 ) "Mean crowding"; C 11 ) ''Patchiness" 
( 12 ) índice de Iwao. 
- Los datos obtenidos en las muéstreos no permitieron el calculo de los respectivos índices por la propia estructura de los mismos. 
Tabla 2 .- Valores de 12 índices de agregación para 5 poblaciones de coleópteros terrestres del pinar. 
TENEBRIONIDAE 
Pimelia costata Waltl. 
Grabrasida parallela Sol. 
Tentyria platyceps Stev. 
SCARABAEIDAE 
Trox perlatus hispanicus Waltl. 
CARABIDAE 
Hadrocarabus lucitanicus F. 
( 1 ) 
2 -
S / X 
1,97 
0,71 
( 2 ) ( 3 ) 
14,56 412,93»* 3,77 
8,79 254,85»» 2,96 
1,67 48,66» 1,29 
57,19»» 1,40 
20,20 
( 4 ) 
k 
0,40 
( 5 ) 
CC 
59,20 
( 6 ) ( 7 ) 
b 
( 8 ) ( 9 ) ( 10 ) 
* 
X 
0,02 1,16 1,97 5,18 
( 11 
•X / X 
1,87 
( 12 ) 
A 
0,91 
0,86 
0,31 
102,00 
181,00 
105,40 
0,04 
0,15 
0,04 
1,55 
.1,87 
-
0,96 
0,31 
0,90 
1,84 
7,:82 
2,16 
25,99 
17,58 
1,27 
2,04 
7,43 
2,11 
3,05 
10,67 
_ 
* P<O,05; * • P<O,OO5 
( 1 ) Varianza relativa; ( 2 ) Chi-cuadrado; ( 3 ) índice de Lexis; ( 4 ) índice de Lefkovitch; ( 5 ) Coeficiente de Charlier; ( 6 ) índice de Green; 
( 7 ) Ley de Potencia de Taylor; ( 8 ) Parámetro de la distribución binomial negativa; ( 9 ) índice de Morisita; ( 10 ) "Mean órowding"; ( 11 ) "Patchiness' 
( 12 ) índice de Iwao. 
Los datos obtenidos en los muéstreos no permitieron el cálculo de los respectivos Índices por la propia estructura de los mismos. 
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Figura 1. — Histogramas de frecuencias para el total de las capturas 
de 28 poblaciones de coleópteros del pastizal 
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tus, Platynus dorsalis (Fam. Carabidae), Dermestes frischi (Fam. Der-
mestidae), Silpha striola (Fam. Silphidae), Erodius goryi obtusus (Fam. 
Tenebrionidae) presentan valores de agregación muy elevados en el pas-
tizal; mientras que en pinar, tan sólo Grabrasidaparalela (Fam. Tene-
brionidae) posee valores altos de agregación. 
El resto de las poblaciones muestran una reducción gradual del ni-
vel de agregación, apareciendo poblaciones con niveles medios (p.e.: Pte-
rostichus crenulatus, Amara aenea, Scauruspunctatus) y bajos (Pteros-
tichus globosus ebenus, Pimelia costatá). 
El índice de Green «IG» proporciona resultados semejantes a los 
de Charlier, al ser dependiente de los mismos factores mencionados (Ta-
blas 1 y 2). 
Taylor (1961) ideó un índice de agregación «b» que consistía en 
la regresión de la varianza sobre la media. Posee la ventaja de que pue-
de ser ilustrado mediante una recta de regresión. Además, al operar con 
los valores obtenidos en cada uno de los muéstreos realizados durante 
el período de estudio, tiene en cuenta las fluctuaciones del modelo es-
pacial. En las tablas 1 y 2, se observa como algunas especies (Scaurus 
punctatus, Rhytidoderes plicatus) que presentan valores medios de con-
tagio para los índices anteriormente calculados a partir de las capturas 
totales, con la ley de potencia de Taylor expresan algunos de los niveles 
más elevados de agregación. Este hecho es debido a que estas especies 
poseen fuertes niveles de agregación en determinados períodos de su ci-
clo de actividad, por lo que el índice de Taylor, al tener en cuenta los 
diferentes períodos de muestreo, detecta esta situación, mientras que 
los índices anteriores no son capaces de apreciarla, al operar con la cap-
tura total. 
Un parámetro muy utilizado como índice de agregación es «K» de 
la Distribución Binomial Negativa. Este índice está influenciado por el 
tamaño de la muestra y de la unidad de muestreo (Colé, 1946; Morris, 
1954). Sin embargo, manteniendo constantes estos factores, proporcio-
na una media muy útil del nivel de agregación de una población, siendo 
a la vez muy sensible al tipo de habitat y al estado de desarrollo de las 
poblaciones (Hairston, 1959; Waters, 1954). Por otra parte, sus valores 
son inversos a los del índice de Morisita «I § » (Morisita, 1959), que es 
el índice global más eficaz, al no depender del tamaño de la captura 
ni de la densidad media (Elliot, 1977). 
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Lloyd (1967) ideó un índice de agregación «X» («mean crowding») 
muy adecuado para animales móviles, pero como puede apreciarse en 
las tablas 1 y 2, se encuentra muy influenciado por la densidad (South-
wood, 1978). Esta limitación puede corregirse dividiendo el índice por 
la media «X/X« («patchiness») (Lloyd, 1967). Los resultados que se 
obtienen son casi idénticos a los obtenidos por el índice de Morisita (Ta-
blas 1 y 2). 
Iwao (1968) e Iwao y Kuno (1968) operando de la misma manera 
que Taylor, definen un nuevo índice de agregación « fi »(«density 
contagiousness coefñcient»), obtenido a partir de una regresión de la 
«mean crowding» (X) sobre las medias (X) estimadas en varios mués-
treos consecutivos. Los diferentes valores de « /? » se expresan en 
las tablas 1 y 2, y se representan las regresiones de algunas poblaciones, 
a modo comparativo, en las figuras 3 y 4. Como puede apreciarse, este 
índice es el que mejor detecta las disposiciones espaciales encontradas, 
ya que posee las ventajas del de la Ley de Potencia de Taylor y además, 
fluctúa en intervalos mayores, por lo que es más fácil ajustar un nivel 
definitivo de agregación a cada población. 
Para facilitar la interpretación de los valores de los índices calcula-
dos con los datos de las capturas totales, se presentan distintas gráficas 
de distribución de las capturas de 38 poblaciones en las tramas de tram-
pas en el pastizal y pinar (Figuras 5 y 6). Como puede apreciarse, algu-
nas poblaciones, que coinciden por lo general con las dominantes (de 
los Santos, 1983), como Pterostichusglobosus ebenus, Pimelia costata, 
Tentyria platyceps, Pterostichus crenulatus, Bembidion varium, Thyla-
cites latithorax, se encuentran muy extendidas por el pastizal; otras po-
blaciones se localizan en zonas muy recluidas, como ocurre con Ortho-
mussp. y Anysorhinchus sp. Existen, por otra parte, especies limitadas 
a zonas muy características, como Grabrasida parallela y Rhytirhinus 
sp. y por último, otras que sólo se recolectan en un reducido número 
de trampas, como Brachinus sclopeta, Platynus dorsalis o Licinus punc-
tatulus granulatus. 
Al objeto de detectar cambios estacionales en la disposición espa-
cial de las poblaciones estudiadas, se calculó el índice de Morisita, — 
por las ventajas anteriormente expuestas—, para cada una de las mues-
tras temporales obtenidas durante el período de estudio. Las figuras 7 
y 8 representan las variaciones temporales de este índice para 15 pobla-
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Figura 5. — Distribución espacial de 32 poblaciones de coleópteros terrestres de superficie en una 
trama de trampas de caída en un pastizal. El % de la captura total de individuos recolectados 
por cada trampa se representa por diferentes tonalidades 
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ciones de coleópteros del pastizal y 2 del pinar, consideradas como las 
más importantes para la comunidad en cuanto a sus valores de frecuen-
cia y dominancia. 
Como se puede apreciar, existen importantes fluctuaciones en el 
nivel de agregación para cada una de las poblaciones consideradas. De 
una forma general se pueden apreciar en los resultados determinados 
patrones de distribución temporal, entre los que destacan: 
a) Especies que comienzan su actividad con débil nivel de conta-
gio y que posteriormente, a lo largo de su período de actividad, se in-
crementa, volviendo a disminuir al final del mismo (Pterostichus cre-
nulatus, Calosoma maderae, Brachycerus barbarus, Scaurus punctatus, 
Mastigus palpalis). 
b) Especies que comienzan su actividad con valores bajos de agre-
gación y que posteriormente se incrementa gradualmente a lo largo de 
su período de actividad (Pterostichus globosus). 
c) Especies que comienzan su actividad con fuertes niveles de agre-
gación y que posteriormente disminuye gradualmente (Pimelia costata, 
Micrositus ulyssiponensis, Thylacites latithorax). 
d) Especies con valores altos de agregación al principio y al final 
de su período de actividad Tentyria platyceps, Erodius goryi obtusus, 
Paromalus flavicornis). Dentro de este último tipo, se pueden incluir 
especies que presentan un patrón estacional más complejo, como es el 
caso de Brachinus bellicosus, cuyas poblaciones sufren una dispersión 
durante las últimas dos semanas de su período de actividad, o Sepidium 
bidentatum y Dermestes frischi con fuertes fluctuaciones a lo largo de 
su período de actividad. 
Salvo Mastigus palpalis (r = + 0,74 P<0,05) las poblaciones de 
coleópteros estudiadas no presentan correlaciones estadísticamente sig-
nificativas entre los índices de agregación espacial y las densidades en 
actividad de las poblaciones, aunque en algunos casos los valores sean 
relativamente altos. 
Este hecho puede justificarse, para algunas poblaciones, por la pre-
sencia de un cambio temporal en sus comportamientos gregarios. Así, 
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Brachinus bellicosus, como se vio anteriormente, durante la primera mi-
tad de su ciclo de actividad no se dispersa y presenta una correlación 
positiva (r = + 0,56 P>0,05), mientras que, en su segunda mitad, los 
individuos llevan a cabo una marcada dispersión por el pastizal, habién-
dose detectado una correlación significativa de signo negativo (r = — 
0,75 P<0,05). Al calcular el coeficiente de correlación para la totali-
dad de su período de actividad, el valor disminuye drásticamente 
(r = + 0,02). Esto apoya la necesidad detener en cuenta, en los estu-
dios de modelos espaciales, la variación estacional de las poblaciones. 
De una manera global, las especies consideradas como dominantes 
presentan los niveles más bajos de agregación; las acompañantes po-
seen niveles intermedios, mientras que las accesorias se pueden consi-
derar como gregarias, graduación que puede comprobarse, en este es-
tudio, dentro de la familia Tenebrionidae (Figura 3). 
DISCUSIÓN. 
Los coleópteros terrestres de superficie, al igual que la mayoría de 
los organismos vivos, se encuentran distribuidos de una forma general-
mente contagiosa (Grum, 1973, 1978). El tamaño e intensidad de los 
«agregados» vendrá determinado por la distribución de los factores am-
bientales del medio donde se desarrollan las poblaciones. 
Las diferencias en el nivel de agregación, detectadas en las pobla-
ciones estudiadas, se pueden explicar de una forma general por necesi-
dades microclimáticas, capacidad de dispersión, tamaño de las pobla-
ciones y distintos estímulos de agregación. 
Thiele (1969) demuestra como las especies de la familia Carabidae, 
que se reproducen en Otoño, son en su mayoría nocturnas y típicas de 
hábitats forestales húmedos; mientras que las especies que se reprodu-
cen en Primavera son indiferentes a la luz y típicas de zonas abiertas 
de escasa humedad. En este estudio, las especies que se reproducen en 
Otoño (de los Santos, 1983) como Licinuspunctatulus granulatus, Platy-
nus dorsalis, Orthomussp., poseen los niveles de agregación más eleva-
dos (Tabla 1), estando limitadas a zonas muy determinadas del pastizal 
(sector con influencia de estratos arbóreos y de matorral higrofíticos). 
(Figura 5). 
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Las especies que se reproducen en Primavera (Amara aenea, Bem-
bidion varium, Calosoma maderae, Pterostichus crenulatus) presentan, 
por el contrario, niveles mucho más débiles de agregación, localizándo-
se en las zonas más abiertas (Figura 5). 
Las especies .que poseen amplios períodos de actividad (8-9 meses) 
presentan niveles de agregación que se ajustan a sus diferentes fases re-
productoras. De una forma general, los estados de vitelogénesis coinci-
den con los niveles máximos de agregación. Así, Pterostichus globosus 
ebenus presenta su contagio máximo al final de la primavera, período 
cuyas condiciones climáticas determinan la maduración de sus gonadas 
(Krehan, 1970; Hürka, 1975). 
Los tenebriónidos como Pimelia costata, Tentyria platyceps y Mi-
crositus ulyssiponensis, tienen su período de vitelogénesis al comienzo 
de la Primavera, después de su período de invernación, presentándose, 
por tanto, en esta estación, los niveles más elevados de agregación (Fi-
gura 7 y 8). 
El caso más peculiar es el de Brachinus bellicosus, especie típica-
mente gregaria que, junto con Brachinus sclopeta, posee uno de los ni-
veles de agregación global más elevado (Tabla 1). Según refleja la fi-
gura 7, Brachinus bellicosus, durante el período de vitelogénesis (co-
mienzo del invierno) se dan niveles de agregación muy altos. Posterior-
mente, en su fase de actividad sexual, se produce una fuerte dispersión 
de la población, volviéndose a agrupar una vez finalizado el período 
de cópulas. A continuación vuelve a dispersarse, interpretándose como 
una búsqueda de condiciones más favorables para realizar la puesta. 
Un modelo de distribución similar al descrito, ha sido desarrollado por 
Wautier (1967, 1971 a y b) en experimentos de laboratorio con el géne-
ro Brachinus. Los individuos de este género utilizan sus explosiones se-
cretoras, además de mecanismos de defensa, como estimulante para la 
agregación (Dean, 1979). 
Así pues, la intensidad de los agregados está ligada, en muchas es-
pecies, a determinadas modificaciones fisiológicas relacionadas con la 
reproducción. Un hecho muy conocido es el caso de las termitas, donde 
se ha demostrado un antagonismo entre sexualidad y sociabilidad (Ve-
rrón, 1963). 
Por otro lado, las especies de pequeño tamaño como Mastiguspal-
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palis (Fam. Scydmaenidae), Paromalus flavicornis (Fam. Histeridae) y 
Dermestes frischi (Fam. Dermestidae), presentan niveles de agregación 
muy elevados, siendo consideradas como buenos indicadores biológi-
cos de los estados de conservación de los hábitats (Kleiners, 1977). Es-
tos valores altos (Figura 5) no son de extrañar si tenemos en cuenta que 
el tamaño de los individuos de una especie parece ser el factor más im-
portante, mediante el cual se puede estimar la amplitud del nicho (McArt-
hur y Levins, 1967). 
Lavigne (1978) ha demostrado como las especies de Calosoma y 
Microlestes se congregan allí donde existe una alta concentración de pre-
sas. Los grupos predadores al igual que los fitófagos deben tener sus 
picos de actividad acoplados a su fuente alimenticia. En este estudio, 
estos grupos no presentan valores globales de agregación muy elevados 
(Tabla 1). La distribución estacional se presenta en picos acoplados a 
los de las curvas de densidad en actividad (de los Santos, 1983). Estas 
poblaciones comienzan su actividad adoptando un modelo espacial más 
o menos disperso, y posteriormente van agrupándose en zonas determi-
nadas donde existe una gran concentración de presas, detectándose en 
las gráficas una subida gradual de los valores de agregación (Pterosti-
chus crenulatus, Calosoma maderae, Brachycerus barbaras —fitófago—) 
según se aprecia en la Figura 7. Al agotarse las presas la población se 
dispersaría de nuevo, traduciéndose en un descenso gradual de los índi-
ces de agregación. 
Independientemente de las consideraciones anteriormente expues-
tas, la disposición espacial de las poblaciones depende, en último tér-
mino del tamaño y distribución espacial de los grupos e individuos den-
tro de ellos (Elliot, 1977). 
Andrewartha y Birch (1954) discuten las desventajas de las pobla-
ciones con baja densidad en relación con el riesgo de no encontrar pa-
rejas y de que algún componente del medio pueda serles desfavorable. 
Una respuesta a este riesgo puede ser la tendencia a disponerse espa-
cialmente de una forma contagiosa. Den Boer (1979) define a las po-
blaciones de coleópteros de superficie como «grupos interactuantes». 
Los grupos ocuparían un espacio equivalente a las distancias medias que 
cubren los individuos de la población durante su período de actividad, 
desde sus centros de dispersión. Estos grupos estarían interrelaciona-
dos por individuos migrantes. 
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Si integramos la zona de estudio dentro de una gran área geográfi-
ca, sobre la cual existen diferentes ambientes con similares característi-
cas microclimáticas, los grupos que componen una población se pue-
den encontrar aislados, debido fundamentalmente a las actividades agrí-
colas, o como grupos interrelacionados por ecotonos o interfases, que 
gradualmente unirían unos con otros. Dentro de cada grupo existen in-
dividuos migrantes (Baars, 1979), capaces de realizar marchas unidirec-
cionales cubriendo grandes distancias. Van Huitzen (1977) y Jonhson 
(1969) han demostrado que estas migraciones ocurren justamente unas 
semanas antes del período de reproducción, lo que aseguraría un inter-
cambio genético entre los diferentes grupos que componen una población. 
En el caso de las poblaciones aisladas, el peligro de extinción es 
muy alto, mientras que en el segundo caso, el riesgo de extinción está 
amortiguado por la heterogeneidad ambiental (Reddingius, 1971). El 
aislamiento de los hábitats naturales por actividades agrícolas provoca 
una pérdida continua del poder de dispersión (Den Boer, 1980) de las 
poblaciones, ya que los individuos que se dispersan tienen una probabi-
lidad menor de sobrevivir que los individuos que quedan en la pobla-
ción, por lo que las características genéticas ligadas a la dispersión (in-
dividuos migrantes) entran en un proceso defeed-back positivo, que ge-
neralmente conducen a la eliminación de la población. 
Por último, para compensar este proceso de aislamiento y extin-
ción de las poblaciones, se podrían construir sendas seminaturales jun-
to a los caminos y carreteras (Elton, 1927). Una densa franja cubierta 
por piedras podría facilitar la dispersión de muchas especies entre res-
tos de áreas naturales, poniendo en contacto poblaciones con modelos 
espaciales fuertemente contagiosos. 
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